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L’écologie étudie les conditions d'existence des organismes par rapport à 
leur milieu physique et biotique. Pour démêler les relations causales et fina- 
les dont la connaissance est son but, elle emploie de préférence des méthodes 
expérimentales se rapprochant plus ou moins de celles de la physiologie. 

L'intérêt de cette science et l'importance des résultats déjà acquis par elle 
ne sont mis en doute par personne. Toutefois, on doit dire qu’en ce qui con- 
cerne le problème spécial de la répartition écologique des êtres, les méthodes 
expérimentales ont donné jusqu’à présent peu de résultats satisfaisants. Ce 
n’est qu'exceptionnellement qu’elles peuvent rendre compte des groupements 
naturels, expliquer des aires, déceler des facteurs déterminants, etc. (1). Ainsi 
on en est souvent réduit aux méthodes descriptives. Au fond, ces dernières 
consistent à grouper les résultats de l « expérience », infiniment complexe, de 
la nature quant à la distribution à petite échelle des êtres organisés. C'est 
objet de la biocénotique. 

Mais une science descriptive n’a toute sa valeur que si elle ne se ramène pas 
à un inventaire sec, artificiel et arbitraire dans sa présentation. Il faut que son 
système soit objectif et naturel. Grâce aux progrès de la taxonomie, nous 
connaissons aujourd’hui très exactement les conditions et les méthodes per- 
mettant de représenter, par un systèmé naturel, la complexité d’un matériel 
biologique : si toutes ses propriétés se combinent entre elles au hasard, il 
s’agit d’un chaos n’admettant que des classifications arbitraires; un système 
naturel, au contraire, dépend de l'existence de corrélations entre divers carac- 
tères, et il doit obligatoirement s'appuyer sur les caractères corrélatifs (2). En 


(1) « .… any absolute and really conclusive physical ecology of any animal species 
is impossible » (BODENHEIMER, 1038, p. 131). 

(2) « Wollen wir zu natürlichen Gruppierungen im Material gelangen, so sind als 
Einteilungsgründe solche Züge zu verwenden, die das Material in Gruppen aufteilen, 
welche untereinander zugleich auch in bezug auf andere Merkmale möglichst vers- 
chieden sind, jede für sich aber möglichst viel Gemeinsames enthalten. Ein ande- 
res sicheres Mittel zur Auffindung solcher geeigneter Einteilungsgründe gibt es 
nicht als.. eine Untersuchung der zwischen den verschiedenen Zügen der in Frage 
stehenden Vegetation herschenden Korrelationen... » (Tuomikoski, 1042). Je ne 
connais cet ouvrage que depuis peu, et sa lecture a été d’une grande influence sur 
le présent rapport. On y lira aussi avec fruit la critique des méthodes de Du Rietz, 
KULCZYNSKI (AGRELL, RENKONEN), BRAUN-BLANQUET, CAJANDER, etc. 
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effet, on sait maitenant que le « flair » du taxonomiste repose en grande partie 
sur la vérification plus ou moins inconsciente de la « constance » des carac- 
tères différentiels, c’est-à-dire de la constance de leur corrélation. La généti- 
que a justifié ce procédé : c'est l'isolement des espèces qui est à l’origine de la 
corrélation entre les différences spécifiques (1). 

Ces principes s'appliquent aussi aux peuplements, mais avec une différence 
très importante. En taxonomie, les discontinuités révélées par les corrélations 
ont souvent une valeur absolue et délimitent clairement les plus petites unités 
complètement isolées, les espèces en tant qu'unités élémentaires. Au contraire, 
les corrélations dans la répartition écologique des espèces, si évidentes qu’elles 
soient, ne sont jamais absolues ; elles définissent des affinités naturelles entre 
les peuplements et permettent de les sérier de façon à rapprocher ceux d’entre 
eux qui concordent par le plus grand nombre de particularités. D’innom- 
brables discontinuités relatives apparaissent, mais elles sont vagues, de tous 
degrés, et aucune ne prime objectivement les autres, de sorte qu’il est impos- 
sible de délimiter des unités biocénotiques de base (2). Suivant les besoins prati- 
ques, il faut alors en admettre de plusieurs ordres de grandeur adaptés aux 
objets considérés et au but que l'on se propose. Une seule classification géné- 
rale des biocénoses fondée sur tous les organismes ne peut.être qu’une sim- 
plification conventionnelle. 

La signification de la méthode des corrélations est claire : la distribution 
corrélative dune espèce (3) par rapport à une autre espèce ou par rapport à 
une certaine condition stationnelle dénote des affinités écologiques évidentes. 
Comme il est relativement bien plus facile de faire des relevés de peuplements 
que de connaitre les facteurs du milieu physique et leur action écologique, 
les meilleurs diagnostics différentiels, pour un système bidcénotique, sont 
représentés par les espèces négativement corrélatives, autrement dit par les 
espèces écologiquement substitutives (« vicariantes »); les botanistes les appel- 
lent très bien espèces différentielles. Si on arrange ensuite les peuplements 
relevés en fonction des espèces différentielles, il est souvent facile de recon- 
naître le facteur corrélatif responsable de cette sériation. Mais les facteurs 
dominants ne sont pas les mêmes pour tous les groupes d’espèces dans une 
biocénose ; on le reconnait à ce que les corrélations entre espèces de groupes 
différents ne sont pas coordonnées, Chaque facteur influent qui varie indé- 
pendamment admet une autre sériation linéaire, et comme l'espace à plusieurs 


(1) Seules les différences ni physiologiquement ni génétiquement corrélatives 
(impliquant des gènes distincts et situés sur des chromosomes différents) entrent en 
ligne de compte; les chances de prendre en considération de tels caractères crois- 
sent rapidement avec leur nombre, 

(2) L'idée d’une unité élémentaire semble hanter beaucoup d’esprits : « .… je 
nachdem, welche Tiere oder Pflanzen man zugrunde legt, muss man auch andere 
Grenzen für die ökologischen Grundeinheiten erhalten » (SCHALLER, 1940, p. 290). 
Qu'importe ! sinon de prouver que ces « Grundeinheïiten » sont justement des 
a priori. 

(30u, chez les animaux à éthologie complexe, d’un stade de développement d’une 
espèce ou même d’un organisme pendant une certaine activité (repos, chasse, etc.). 


[2] i 


HERMANN GISIN. — LA BIOCÉNOTIQUÉ ph 


dimensions n’est pas à notre disposition, nous n'avons pas d'autre choix que 
de décrire les biocénoses au moyen d’autant de schémas linéaires qu'il nous 
semble opportun. De la sorte, l'inventaire biocénotique, entrepris d’après les 
règles de l'arrangement naturel, conduit à la détermination des facteurs domi- 
nants. C’est préjuger le rôle de ces facteurs que d’adopter des critères ou des 
cadres préétablis, 

La biocénotique n’est pas de la statistique pure. Mème si elle ne considère 
que des groupements taxonomiques restreints, elle ne néglige pas les équili- 
bres naturels, mais n’en décrit quedes résultats partiels. Elle conçoitalors non 
des biocénoses de tels ou tels Collemboles, par exemple, mais des biocénoses 
à tels ou tels Collemboles (1). La biocénotique est en quelque sorte la systé- 
matique de l'écologie. Elle aboutit à des vues d'ensemble objectives et révéla- 
trices (2). Sa valeur sera reconnue par tous les écologistes, de même que la 
taxonomie a cessé d’être méprisée par les généticiens depuis qu’ils sont parve- 
nus à en expliquer dynamiquement la méthode. 

Mais à l'heure actuelle le nombre de publications prétendues biocénotiques 
capables de jeter le discrédit sur cette science est considérable. Certains 
auteurs ne se soucient que médiocrement de l'exactitude de leurs détermina- 
tions. D’autres confondent la biocénotique avec une faunistique à apparence 
écologique en faisant de fastidieuses énumérations de leurs trouvailles faites 
dans des « biotopes » a priori choisis (3); ceux-là sont comparables aux bio- 
géographes inventoriant la faune de régions politiques. D’autres encore 
s’hypnotisent à tel point sur des formules mathémaiques qu’ils oublient les 
faits biologiques pour tomber dans un jeu purement arithmétique (4). Enfin, 
même si la méthode des corrélations est employée, il arrive que «cette raison 
du choix des caractéristiques essentielles — leur corrélation constante — 


(1) « Es ist sicher zweckmässiger, mit absolut vollständigen Artenlisten einer 
Gruppe zu operieren, als sich auf die « wichtigsten », das sind häufig gerade die fau- 
nistisch-diagnostisch wenig oder nichts sagenden Arten aller Gruppen zu beschrän- 
ken » (STRENZKE, 1949). 

(2) « … der Methode Gisins (kann) nur ein heuristischer Wert beigemessen wer- 
den, solange nicht die Umweltsansprüche der entscheidenden Vikarianten experi- 
mentell festgestellt sind » (SCHALLER, y940, p. 208). Cette critique apparaît aujour- 
d’hui comme un vain désir d’un débutant (cf. PRENANT, 1934 et BODENHEIMER, 1938). 
La biocénotique ne prétend pas remplacer les recherches proprement écologiques, 
mais elle peut utilement les orienter. Sa valeur « heuristique » ne me semble pas 
être la moindre de ses qualités. « Die Auflösung komplexer... Bedingungen... schafft 
weiterhin die Grundlage für eine experimentelle Bestätigung der vorerst nur statis- 
tisch nachgewiesenen Abhängikeit. Diese muss aber vorher festgestellt sein, damit 
dem Experiment. Beweiskraft zukommt... » (KüHNELT, 1043, p- 107-108). 

(3) Souvent on peut constater toutefois une trace de l'emploi intuitif de la 
méthode des corrélations : « Es erfolgt jedoch gerade durch die Erforschung... bald 
eine objektive und natürliche Begrenzung des Biotops und damit eine Korrektur 
des anfangs noch vorhandenen subjektiven Moments » (TISCHLER, 1948, p. 236). 

(4) « So sind, indem die Individuen der verschiedenen Arten als ökologisch weit- 
gehend ungleichwertig gelten müssen, alle auf mehreren Arten fussenden Indivi- 
duensummen ökologisch wenig belangvoll. .… Dominanzkategorien sind blosse 
Scheinprobleme ... » (TUOMIKOSKI, 1948, p. 114). 
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mapparait pas explicitement dans les travaux et reste méconnue, soit parce 
que les auteurs ont procédé intuitivement, soit parce qu'ils ont jugé inutile 
d'exposer en détail la marche qu'ils ont suivie » (Gisin, 1948, p- 493) (1). 

Les problèmes de la terminologie biocénotique sont extrêmement délicats, 
car il fauttenir compte non seulement, comme dans la recherche de la meilleure 
méthode, des données de la nature et de la logique, mais encore de l’oppor- 
tunité, de l'usage. En principe, les termes consacrés de la biocénotique végé- 
tale, science bien plus avancée que la biocénotique animale, devraient préva- 
loir. Toutefois, la transposition de « phytosociologie » en « zoosociologie » 
pour désigner des phénomènes non sociaux est inacceptable. Le terme d'asso- 
ciation est également malheureux, mais son emploi en botanique, après des 
controverses interminables, s’est stabilisé au point qu’il est aujourd'hui vain 
et inopportun de vouloir le remplacer par un autre : c'est un groupement de 
l'ordre de grandeur d’un biotope, c’est-à-dire d’une station pouvant être 
reportée sur une carte topographique à grande échelle. On peut subdiviser 
une association en synusies, Correspondant par exemple aux strates. 
A l'inverse, plusieurs associations peuvent représenter soit une formation 
(associations écolcgiquement ou physiogromiquement analogues), soit un 
complexe climatique ou biome (série de successions actuelles). Le terme biocé- 
nose a êté le plus souvent employé pour des groupements de n’importe quelle 
ampleur, et ce mot peut avantageusement servir de terme international et 
neutre. Habitat semble tout naturellement désigner, en français et en anglais, 
l’ensemble des conditions d'existence subies ou exigées par un organisme ou 
par une biocénose. 

Connexe et forme biologique sont des notions plutôt écologiques que bio- 
cénotiques. Voici comment on peut les comparer à celle de biocénose. 

Deux organismes appartiennent : 

19 à la même biocénose s'ils cohabitent régulièrement: 

20 au même connexe s'ils interagissent régulièrement; 

30 à la même forme biologique s'ils ont en commun l'une quelconque de 
leurs adaptations ou de leurs exigences. 


ANNEXES 


1. Exemple du rapport entre les groupements animaux 
et les types du sol et de la végétation. 


En étudiant (Gisix, 1947 b) les Collemboles euédaphiques (espèces plus ou 
moins dépigmentéés et aveugles) du Parc National suisse, j'ai été amené à les 
répartir, d'après leurs corrélations biocénotiques,en trois groupes principaux, 
qui ressortent du tableau résumé suivant : 


l1) « Wir haben Rohmaterial vor uns — und die Schlussfolgerung, die Klassifi- 
kation ; die Zwischenglieder indes, die Protokolle der aufeinanderfolgenden Durch- 
arbeitung fehlen. ... Die Folge davon ist. ... Entartung einiger Kapitel der Wissens- 
chaft fast bis zur Stufe einer Kunst » (RAMENSKI, 1920, cit. in TUOMIKOSKI, 1042, 


P: 73). 
[4] 
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Relevés nos 


Espèces 
28 36 39 125 46107 34 43 122 15232 23 159 gr 143 
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Onychiurus zschokkei 
On. burmeisteri . . . trz 4 2 
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Onÿ-chiurus absoloni . I 
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En 1926, Braux-Braxguer et Jenny avaient distingué, dans la même région, 
sur sous-sol calcaire, les trois types de sols que voici : 


sols primitifs > rendzina — sols alpins humiques, 
qui sont associés aux trois ordres phytosociologiques : 


Thalspeetali + Seslerietalia > Vaccinieto- 
rotundifolii cœruleæ Piceetalia. 


Or il s’est trouvé que toutes les stations ayant fourni le premier des trois 
groupements susmentionnés de Collemboles proviennent de sols primitifs 
(éboulis, gravier); celles qui correspondent au deuxième groupement sont des 
pâturages ; et le troisième groupement vit dans l’humus acide des formations 
arbustives et silvatiques subalpines. 

Plus tard, dans les Alpes bernoises (Schynige Platte, GisiN, 1947 a), j'ai pu 
mettre en parallèle le groupement à T'ullbergia affinis aù Seslerietum cœru- 
leæ, er celui à Tullbergia 4-spina au Festucetum rubræ commutatæ. 

Cependant, on ne doit pas conclure que les relevés d'animaux faits dans une 
association végétale donnée représentent toujours un groupement homogène- 
Ainsi RaBeLEr (1947) a signalé pour le Calluneto-Genistetum du NW de 
l’Allemagne des Collemboles dont plusieurs ne cohabitent, en Suisse, jamais 
ou rarement. Après enquête, M. RaseLer m'informe qu’effectivement Bour- 
letiella bilineata, Orchesella flavescens, Dicyrtoma fusca, Isotomurus palus- 
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tris, etc. ont été capturés dans un faciès de l’association qui n’a pas donné oua 
donné peu d'/sotoma sensibilis, Orchesella 5-fasciata, Entomobrya 5-lineata, 
Ent, nivalis, etc., et inversement. Et c’est là une de ces « données analytiques 
précieuses » que « perd en cours de route » (Gisin, 1947 a, p. 67) celui qui 
s'en tient uniquement aux associations vegétales. 


2. Exemple de successions rapides de biocénoses. 


En hiver 1945-1946, des gadoues, en particulier des cendres de tourbe, 
avaient été déposées le long d'un mur au jardin du Muséum de Genève, sur 
un fond de sable. Peu à peu, diverses plantes s’y étaient installées sans former 
une couverture végétale continue (Poa annua, la mousse Funaria hygrome- 
trica, caractéristique des cendres de charbon, etc.). J'ai pu suivre le déve- 
loppement des Collemboles dans ces dépôts jusqu’à leur déblaiement en 
juillet 1947. Le tableau suivant réunit un choix de relevés faits dans les par- 
ties supérieures du tas. 


VOUES s mi: 23 I 1. 26 SIT Lo à 

MOIS: E a k 4 3 10 H 3 4 5 6 
Hypogastrura manubrialis . . 4 05 13 FE NT TS CT I 
Lepidocyrtus lanuginosus . : LEE Re UT 3p dya 
DRASS, + a e a e 2 Je AE F AEE- 
ASOIOMA virtas s o a a T R E Sont ne T TÔT Me 
Isotoma notabilis. . . . . . AE E. COS 
SINEUG CEA 2 ere: DT 2 | 
Heteromurus nitidus . . . . i a I 
Willemia anophthalma . . . > 3 g8 

- (1-5 : classes d'abondance). ` 


Deux espèces ont été présentes pendant toute la durée de Pobservation avec 
uneabondance à peu près constante : Lepidocyrtus lanuginosus, connu comme 
vagabond dans les milieux les plus variés, et Lep. cyaneus, très agile égale- 
ment, dont on connait la préférence pour les matières organiques peu décom- 
posées. Autrement, c'est Hypogastrura manubrialis assibilis qui s'installe en 
premier avec une très grande abondance, et marque la première phase de 
décomposition ou de fermentation de ces gadoues. A partir du printemps 1946, 
cette espèce est relayée par une série d’autres espèces. Parmi ces dernières, 
les trois formes dépigmentées et aveugles ou presque (euédaphiques) ne se 
maintiennent pas au delà du printemps 1947, fin de la deuxième phase. Il ne 
reste alors plus, dans la troisième phase, que les espèces hémiédaphiques 
fréquentes partout dans des terres de jardins fumées. | 

Le développement des trois espèces caractéristiques de la deuxième phase 
dépend peut-être de la nature des cendres de tourbe, On sait par exemple que 
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Willemia anophthalma est acidophile; en fin avril 1947, le pH de ces gadoues 
était de 6,0 (tourbe fraîchement brûlée : pH 7,2). Je ne dispose malheureuse- 
ment pas d’autres mensurations. En tout cas, lexistence de ces successions 
pose d'intéressants problèmes aux écologistes tout en leur donnant des indi- 
cations sur les voies à suivre pour les résoudre. 
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Discussion 


M. P. Jover reproduit très schématiquement la disposition générale du tableau 
pe par M. Gisix, tableau qui réunit les Collemboles observés dans le Parc 

ational suisse, en juxtaposant les divers prélèvements. M. Jover remarque que 
l’ensemble des espèces présentes à la fois dans tous les relevés correspond à ce 
qu’il nomme « bloc caractéristique », ces espèces fussent-elles très banales. Ce bloc 
peut servir à caractériser une association. Les espèces manquant dans un groupe de 
relevés et existant dans un autre groupe (espèces différentielles). Ces espèces d’une 
association À qui se trouvent dans des relevés d’autres associations B, C, ... peuvent 
représenter (ne représentent SRE obligatoirement) un stade initial ou, inverse- 
ment, un stade de dégénérescence de A. — On peut aussi comparer avec les « unités » 
de rang supérieur. Les a LA communes à toutes les associations peuvent servir 
à caractériser « en bloc » les « alliances » des phytosociologues, mais cela n’impli- 
que pas du tout que les associations réunies dans une même alliance appartiennent 
à la même série (série au sens de H. GaussEN). 


M. AcrELL emphazised thatit is a very dangerous and incomplete method to use 
only the vicariantes for classifying the communities. Vicariants are only one 
extreme degree of association between species. We have species always occurin 
together, sometimes found together, seldom found to hai and never foun 
together (the real vicariants). All these species form in their mutual affinity a pat- 
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tern in which a discontinuity shows the natural cænological associations. By use 
of only vicariants these associations will be unknown. Their limits and any inter- 
dependence cannot be demonstragded. To found an association only upon vica- 
riants and put on the rest of the association as an unimportant tail cannot be useful. 
Moreover, many samples never contain such a pair of vicariants. These samples 
thus will never be possible to classify, in spite of the fact thatthey may contain an 
association of fixed composition. Therefore it is necessary to use as many species 
as possible to discover the associations. 

` À method was then demonstrated by which the statistical association between the 
species could be measured (AGretL, 1945, Kgl. Fysiogr. Sällsk. Handl., 56, 1o). 
The association between the species in question can be mathematically calculated. 
Itis, however, a very laborious work. Fully sufficient is to use a sale where : 
assoc. =4 means a species pair which have the abundancy maximum in the same 
simples ; assoc. = 3, often found together in high abundancy : assoc. = 2, someti- 
mes occurring abundante together; assoc.— r. never found abandantly together ; 
and assoc. =0, never found together at all (the real vicariants). The association 
numbers are then placed together in a square net. replaced by different degrees of 
shading and rearranged according to AcRELL, 1945. Then groups of species with a 
greater mutual association than to other species will be found. In the respect that 
a bio-(z00)-cænosis has a fixed composition, these groups will also represent biocæ- 
nosis. Two examples of such schemes of survey were given : one concerning the 
total swedish plecopterous fauna and the other concerning the Oribatid fauna of 
swedish Lapland. 


M. Wiczrams said that he had used a diagram similar to that shown by M. AGRELL 
to demonstrate the association between immigrante Lepidoptera in Britain over 
a long series of years. The diagram was published in Trans. R. Ent. Soc. 
London, 1042. 


M. PENNAK. — Several years ago Erron published extensive tabular material sho- 
wing that in a single habitat the great majority of genera are represented by a single 
JS Do the observations of M. Wicrrams on mite and Trichoptera corroborate 
these generalizations ? 


M. KuaxeLT. — En ce qui concerne les tableaux présentés par le Dr Gisin et le 
Dr AGrELL, je voudrais demander combien de prélèvements ont été examinés en 
chaque emplacement pour reconnaître une certaine synusie. 


M. Franz. — Les deux conceptions qui ont été apportées par GrsiN et par AGRELL. 
ne sont pas aussi opposées qu’il pourrait sembler. Mais il est nécessaire de rempla- 
cer la notion des « vicariantes » par celle, plus large, de l’ « espèce différentielle », 
et de compléter la caractérisation des biocénoses Psion synusies) par des 
espèces différentielles, en considérant aussi les liaisons Caractéristiques d'espèces. 
Dans ces liaisons caractéristiques d'espèces il faut considérer aussi les espèces à 
grande constance et grande abondance. T 

Il est compréhensible que la valeur différentielle de diverses espèces soit diffé- 
rente : c’est pourquoi depuis longtemps en phytocénptique on évalue l'importance 
des espèces différentielles. , 

Il faut souligner que la caractérisation des biocénoses par des espèces différen- 
tielles et par des liaisons caractéristiques d'espèces est qualitative. On ne peut pas 

` définir des biocénoses les unes par rapport aux autres sur la base de particularités 
quantitatives du peuplement en espèces (abondance, dominance). 


M. Gisin. — Ma conception de la vicariance se superpose à celles de l’ « affinité 
cénotique » de BrunniN et de l’ « association statistique entre espèces » d’AGRELL. 
Mais je mai jamais cherché à lui donner une forme mathématique. l'expression 
« vicariance » semble avoir conduit à l'interprétation erronée, d’après quoi Je ne 
comprendrais par là que des espèces sans affinité cénotique. Mais j'ai travaillé aussi 
avéc une « vicariance relative ». I] me semble aujourd’hui que le plus clair est de 
parler, avec Tuomikoski, de « corrélation entre la distribution écologique des 
espèces ». Dans l'utilisation du matériel, toutes les espèces sont considérées au 
même titre. Seule leur disposition en schéma linéaire est déterminée par les corré- 
lations, et la délimitation des biocénoses (d’ailleurs souvent subjective) repose sur 
les espèces qui se remplacent (absolument ou relativement}. Quant au mode de 
roptesentnon qu'AGrELI. oppose au mien, je laisse à l'assistance le soin de choisir 
celui qu’elle préfère. 
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